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Zur Zoogeographie der westpalaearktischen Tipuliden
II1. Die Tipuliden der europiischen Tiefebenen
(Diptera, Tipulidae)*)

von
BR. THEOWALD und P. OOSTERBROEK

Instituut voor Taxonomische Zodlogie (Zodlogisch Museum), Amsterdam

Einleitung

Die etwa 530 Tipuliden-Species des westpalaearktischen Gebietes sind in
drei Gruppen einzuteilen: 1. mediterrane Arten, 2. boreale und montane Ar-
ten, 3. Arten der europdischen Tiefebenen.

1. Mediterrane Arten

Etwa die Hilfte der westpalaearktischen Tipuliden-Arten hat rein mediter-
rane Verbreitung. Wenn auch in mehreren Gattungen und Untergattungen
mediterrane Arten vorkommen, ist doch nur die 7Tipula-Untergattung Lunati-
pula charakteristisch fiir das mediterrane Gebiet. Fast alle Taxa dieser Unter-
gattung sind in ihrer Verbreitung auf die mediterranen Gebiete der Holarktis
beschriankt (Theischinger & Theowald, 1981). Im mediterranen Raum des
westpalaearktischen Gebietes zdhlt man 250 Lunatipula-Arten, die meisten
mit sehr beschrankter Verbreitung, woraus hervorgeht, daf} es sich hier um
junge und/oder sten6ke Arten handelt. Einige mediterrane Arten haben sich
wahrscheinlich im warmen Atlantikum (7500—5000 v.h.) nach Mittel- und
Westeuropa ausgebreitet und kommen dort heute noch an einigen isolierten
Stellen als Reliktpopulationen vor: z. B. Tipula (Lunatipula) brunneinervis
Pierre, longidens Strobl, pustulata Pierre, selenitica Wiedemann. Nur etwa 10
Lunatipula-Arten haben eine grofere Verbreitung im europdischen Raum.

2. Boreale, boreo-alpine, alpine und montane Arten

Etwa ein Drittel der westpalaearktischen Tipuliden-Species findet sich nur
in den Gebirgen und/oder in den borealen Gebieten Europas. Es sind die mei-
sten Prionocera-Arten, die meisten Arten der Tipula-Untergattungen Arctoti-

*) 1. Die Tipuliden von Nordafrika. Beaufortia 30: 179—192 (1980). — II. Die Tipuli-
den der Iberischen Halbinsel. Beaufortia 31: 31—50 (1981). — IV. The Tipulidae of
Corsica and Sardinia. Mitt. schweiz. ent. Ges. 55: 317—332 (1982).
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pula, Pterelachisus, Mediotipula und Vestiplex und viele Arten von Savtshen-
kia. Manche von ihnen hatten im Eiszeitalter wohl eine grof3ere Verbreitung in
den Tundren von Mittel- und Westeuropa und kommen dort noch an einigen
Stellen in Reliktpopulationen vor, z. B. Tipula (Vestiplex) excisa Schummel
und 7. (Savtshenkia) subnodicornis Zetterstedt. Auch hier handelt es sich um
stendke Arten, in ihrer Verbreitung beschrankt auf Gebirge und Tundren, zu-
weilen auch auf bestimmte Hohen oder Vegetationstypen.

3. Arten der europidischen Tiefebenen

Zu dieser Gruppe gehoren etwa 85 Arten, d. h. nur etwa 15 % der westpa-
laearktischen Tipulidenfauna finden sich in den Tiefebenen von West- und
Mitteleuropa. Fast alle westpalaearktischen Gattungen und Untergattungen
sind unter ihnen vertreten. Im Gegensatz zu Gruppe 1 und 2 haben die Arten
von Gruppe 3 eine viel weitere Verbreitung. Fast alle reichen von England im
Westen bis Westrul3land im Osten, von Siidskandinavien im Norden bis Siid-
frankreich im Siidwesten und Nordgriechenland im Siidosten. Eine Anzahl ist
im Norden sogar bis Mittel- und Nordfennoskandien, im Siidwesten bis weit
in das iberische Gebiet und im Siidosten bis nach Transkaukasien oder sogar
bis zum Iran verbreitet. Einige sind eurasisch. Alle kommen auch in den mon-
tanen Gebieten vor, und einige in den Gebirgen bis zu 2000 m. Die Arten von
Gruppe 3 sind durchschnittlich wohl viel stiarker euryok als die von Gruppe 1
und 2.

In dieser Arbeit werden jene Arten behandelt, die in den Tiefebenen von West- und
Mitteleuropa vorkommen und nicht offensichtlich Relikte von mediterranen oder bore-
alen/montanen Arten sind. Nicht beriicksichtigt sind die wenigen Arten, die nur in den
Tiefebenen Osteuropas vorkommen, z. B. Tipula (Lunatipula) mellea Schummel, und
einige Arten, deren Verbreitung ungeniigend bekannt ist, z. B. Nephrotoma lamellata
(Riedel), Tipula (Pterelachisus) pseudoirrorata Goetghebuer und 7. (Yamatotipula)
quadrivittata Stacger. Beziiglich der Verbreitung stiitzen wir uns auf Mannheims in
Lindner (1951—1968), Oosterbroek (1978, 1979 a—c, 1980), Savtshenko (1961, 1964,
1973), Theowald in Lindner (1973—1980), Theowald & Oosterbroek (1980, 1981,
1983), auf die dort verzeichnete Literatur und dankbar auf personliche Mitteilungen
von Frau Dr. E. Erhan-Dinca, Frau Dr. D. Simova-Tosi¢ und den Herren Dr. E.N.
Savtshenko und G. Theischinger. Funddaten des Materials in der Sammlung des Zoo-
logischen Museums Amsterdam und des Museums Alexander Koenig Bonn sind mitein-
bezogen. Wir danken allen genannten Personen fiir Mitteilungen und Kritik, G. Thei-
schinger insbesondere fiir die Korrektur des deutschen Textes.

Tabellen

Die Tipuliden der europaischen Tiefebenen sind zum Teil rein europdisch, zum Teil
eurasisch (mit oder ohne Disjunktion). In den Tabellen findet sich diese Information in
der Spalte ,,Asien’’. In weiteren Spalten ist die Verbreitung nach Norden (Schweden),
nach Stuidwesten (Iberische Halbinsel, hier kurz als ,,Iberien’’ bezeichnet), nach Siiden
(Italien, Korsika und Sardinien) und nach Siidosten (Ukraine, Tiirkei, Transkaukasien
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und Iran) angegeben. Bei insgesamt 10 der 84 Arten sind diese Verbreitungsangaben
durch einen Punkt (e ) ergédnzt. Dies betrifft hauptsdchlich weniger gesammelte Arten,
z. B. Arten, deren Larven sich in Holz entwickeln, Arten aus feuchten Moorgebieten
und Spitherbstarten. Auf Grund ihrer bisher bekannten Verbreitung sind sie auch in
den Gebieten zu erwarten, in deren Spalte unter ihrem Namen ein Punkt eingezeichnet
ist. Auf der Balkanhalbinsel sind 11 Arten entweder nur vom Osten oder nur vom We-
sten bekannt. Auch dies sind grof3tenteils Arten, die ebenso an anderen Stellen Europas
wenig gesammelt wurden. Die meisten von ihnen sind aber wohl doch auf der ganzen
Balkanhalbinsel zu erwarten. In den Tabellen bedeutet:

kommt vor

ist nicht nachgewiesen, aber zu erwarten

disjunkte Verbreitung in Europa und Asien

Subspecies oder Schwesterart (mit Zahl: mehrere Subspecies)

nur in der noérdlichen Hilfte

nur bis zur Mitte

nur im Osten

nur im Siiden

nur im Westen

Die einzelnen Tipuliden-Genera und die Subgenera von Tipula sind in den Tabellen
1—6 ohne taxonomische Wertung und ohne Autornamen in alphabetischer Reihenfol-
ge angefithrt. Weitere taxonomische und nomenklatorische Information findet sich in
Tabelle 7.

Auf Grund von Ubereinstimmung beziiglich ihrer Verbreitung in Siideuro-
pa sind die Tipuliden der européischen Tiefebenen in 6 Gruppen einzuteilen:

1. nur im iberischen Gebiet (Tabelle 1),

2. nur auf der Balkanhalbinsel (Tabelle 2),

3. nur auf der Balkanhalbinsel und in Italien (Tabelle 3),

4. auf der Balkanhalbinsel, in Italien und auf der Iberischen Halbinsel
(Tabelle 4),

5. nicht in Stideuropa verbreitete Arten (Tabelle 5),

6. Arten mit abweichender Verbreitung (Tabelle 6).

Das iberische Faunengebiet ist seit Strobl (um 1900) stark besammelt worden. Die
Arten der europdischen Tiefebenen zeigen dort das Einwanderer-Modell (Theowald &
Oosterbroek, 1981). In den Tabellen sind unter Nordiberien die Arten aufgenommen,
die in den Pyrenden und/oder dem Kantabrischen Gebirge vorkommen, unter Iberien
jene, die auch weiter im Siiden heimisch sind. Letztgenannte sind wieder eingeteilt in
Arten, die nur bis in die zentralen Gebirge vorkommen, und Arten, die auch im Siiden
der Halbinsel nachgewiesen wurden.

SNO0ZZ” e

Das italienische Faunengebiet ist ebenfalls gut bekannt. Die Arten der européischen
Tiefebenen zeigen dort das Relikt-Modell (Theowald & Oosterbroek, 1983). Unter
Norditalien sind die Arten aufgenommen, die nur in den italienischen Alpen, der
Po-Ebene und in den Nordapenninen vorkommen, unter Italien die Arten, die auch
siidlich der Nordapenninen nachgewiesen sind. Die Tipuliden von Korsika und Sardi-
nien sind verhiltnismaBig gut bekannt. Die Tipulidenfauna dieser Inseln ist, im Gegen-
satz zu jener des italienischen Festlandes (excl. Alpen), iiberwiegend mittel- und west-
europdisch und nicht mediterran, was darauf hinweist, daf sie vielleicht im Wiirm,
jedenfalls aber in einer der Eiszeiten, vom Festland auf die Inseln gelangt ist (Theo-
wald, Dufour & Oosterbroek, 1983).
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Die Tipulidenfauna der Balkanhalbinsel ist zum Teil gut, zum Teil ungentigend be-
kannt. Fast unbekannt ist die Fauna von Albanien, Bulgarien, Nordostgriechenland
und der européischen Tiirkei. In Griechenland wurde vor allem die Tipulidenfauna des
trockenen Mittel- und Siidgriechenland untersucht, weniger die des feuchteren griechi-
schen Mazedonien. Die Tipulidenfauna von Jugoslawien (fast nur durch Simova) und
von Rumaénien (fast nur durch Erhan) sind viel besser bekannt. Die Tipuliden der euro-
pdischen Tiefebenen zeigen auf der Balkanhalbinsel eine homogene Verbreitung. In
den Tabellen sind jene Arten, die im Westen der Halbinsel wenigstens bis in das jugo-
slawische Mazedonien und im Osten wenigstens bis in die Siidkarpaten nachgewiesen
sind, unter Balkan angefiihrt, alle anderen unter Nordbalkan.

Die Tipulidenfauna der Ukraine und von Transkaukasien wurde in letzter Zeit durch
Savtshenko bekannt. Aus der asiatischen Tiirkei wurde iiber Tipuliden bisher wenig
verdffentlicht. Auf Grund der Bearbeitung rezenter Ausbeuten mehrerer Sammler ken-
nen wir heute aber schon iiber 100 Arten dieses Gebietes. Auch im Iran wurde in den
letzten Jahren mehrfach gesammelt. Aus allen Ausbeuten geht hervor, daf3 die tiirki-
sche und die iranische Tipulidenfauna nur wenige Arten enthalten, die auch in den
Tiefebenen Europas vorkommen.

Heutige Areale

Die Tipuliden der europdischen Tiefebenen zeigen hauptsdchlich 3 Verbrei-
tungstypen:

Typ 1: europdische Tiefebenen und iberisches Faunengebiet,
Typ 2: europdische Tiefebenen und Balkanhalbinsel,
Typ 3: europdische Tiefebenen und Nordeuropa.

Typ 1: europdische Tiefebenen und iberisches Faunengebiet (Ta-
belle 1)

Insgesamt 9 Arten zeigen dieses Modell. In ihrer Verbreitung sind sie alle
rein européisch. Sie haben keine nahverwandten Species im asiatischen Gebiet
und auch nicht auf der Balkanhalbinsel. Wenn sie nahe Verwandte haben, fin-
den sich diese im iberischen Gebiet oder in West- und Mitteleuropa. Die mei-
sten dieser Arten sind westeuropdisch, Tipula (Savtshenkia) confusa z. B.
kommt kaum 6stlich des Rheins vor. Die gréf3ite Verbreitung hat Nephrotoma
flavescens, die von Westeuropa nordlich der Schweiz bis zur Mitte der Balkan-
halbinsel vorkommt. Zu dieser Gruppe sind auch drei westeuropdische Sav-
tshenkia-Arten zu zdhlen, die zwar bis heute von der Iberischen Halbinsel
noch nicht bekannt, als Spatherbstarten (im Spatherbst wurde im iberischen
Gebiet nie systematisch gesammelt) dort aber zu erwarten sind (signara, stae-
geri, subvafra). Alle Arten dieses Verbreitungsmodells (die Spatherbstart
subvafra ausgenommen) sind auch von England bekannt, Dolichopeza albi-
pes, Tipula (Savtshenkia) confusa und staegeri und Tipula (Tipula) paludosa
auch von den Faroer, confusa sogar von Island. Die meisten Arten kommen
auch in Stidschweden vor, einige sogar bis Mittelschweden. Die Verwandt-
schaftsbeziehungen deuten darauf, daf} sie schon ldnger im iberischen Gebiet
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heimisch sind. Nach der Wiirmeiszeit sind sie wohl von dort nach West- (und
Mittel-) Europa gekommen. _

Tabelle 1
5
= - 3
5 8 8|5 5§ 8|8 F|2|5|L 58 8 8|5
Z 2 zZ|ld 2 2 Z{Z a|d|]A[D £ & &5|<

Dolichopeza

albipes . .. .... X X X X |M

Lunatipula

cava ......... X X xS

Nephrotoma

flavescens .. .. X X X [x x |S

Savtshenkia

confusa ...... X X M

signata . ... ... e X M

Staegeri . ..... e X S

subvafra .. ... e X

Schummelia

yerburyi...... X X X

Tipula

paludosa . .. .. X X X | x x |M

Typ 2: europédische Tiefebenen und Balkanhalbinsel (Tabellen 2,
3, 4

Die Arten der Tabellen 2, 3 und 4 zeigen in ihrer Verbreitung keine wesentli-
chen Unterschiede. Alle kommen auf der Balkanhalbinsel und in Mittel- und
Westeuropa vor, die Arten der jeweils nachfolgenden Tabelle sind aber durch-
schnittlich mehr nach Siidwesten und nach Siidosten verbreitet. In ihrer Ver-
breitung nach Norden (England, Schweden) gibt es keine deutlichen Unter-
schiede.

Die 25 Arten von Tabelle 2 sind auf der Balkanhalbinsel und in Mittel- und
Westeuropa heimisch. Die meisten kommen auch in England und in Schweden
vor, in der Ukraine reichen sie mehr oder weniger weit nach Osten, einige so-
gar bis zum Kaukasus oder nach Transkaukasien. Die meisten finden sich
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auch in Norditalien, etwas weniger auch in Nordiberien. Nur vom Norden der
Balkanhalbinsel bekannt, aber zu dieser Artengruppe gezéhlt, sind Tipula
(Lunatipula) selene, deren Larven im Mulm von Fagus leben (in Europa von
balkanischer Herkunft), und Tipula (Yamatotipula) pierrei und pruinosa, die
bis zum Kaukasus (pierrei) oder bis Transkaukasien (pruinosa) nachgewiesen
sind. Diese drei Arten wurden auf der Balkanhalbinsel vielleicht iibersehen.
Verhiltnism#Big viele dieser Arten sind eurasisch, meist mit Disjunktion, von

Tabelle 2

Nordafrika
Iberien
Nordiberien
Sardinien
Korsika
Italien
Norditalien
Nordbalkan
Balkan
England
Schweden
Ukraine
Tiirkei
Transkaukasien
Iran

Asien

Beringotipula
unca ......... X x|x O|x|x| x X d/s
Ctenophora
festiva ....... X | X X
Lunatipula
laetabilis . . ... X|x x|x|M d
selene ........
Nephrotoma

aculeata . .. ...

=
>
>

dorsalis ... ...
lunulicornis . . .

Eo T

quadristriata . .

Moo X X
¥ 2 X O X
Mo M X
o oo a

T2 wnx x
S N o

scurra. ... ....
Nigrotipula

Odonatisca
nodicornis . . .. X x O|x|M| x d
Pterelachisus
irrorata ...... X X |x x|x|[x]|x d
pabulina .. ... X x|x x{x]|S

pseudo-
variipennis. . .. X X

fruncorum . . ..

varipennis . . .. X1x xIx|xix d
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Tabelle 2 (Fortsetzung)

5
@
g s 5E | ls :
55 5|8 5% 5|5 3| 2&|Lk 5 8 5|<
Z 2 Z|lon M 2 Z|Z ald|ln|o B = &<
Savitshenkia
alpium . ...... X X [x x|x|x
Schummelia
variicornis . . .. X X |x x|[x|x|x d
Tanyptera
nigricornis . . . . X x WIlx|x]| x d
Vestiplex
hortorum.. . . .. X
nubeculosa . .. X
Yamatotipula
couckei ...... x O
pierrei ....... X e X X
pruinosa ... .. X [Xx e S X d
submontium .. X X X

keiner gibt es eine Subspecies oder sehr dhnliche Schwesterart im iberischen
Gebiet.

Die 22 Arten von Tabelle 3 haben eine dhnliche Verbreitung wie jene von
Tabelle 2, kommen aber auch in Italien vor, einige iiberdies auf Korsika
und/oder Sardinien; fast alle finden sich auch im Norden des iberischen Fau-
nengebietes, und verhiltnisméBig mehr Arten als von Tabelle 2 reichen weit
nach Osten, nach Transkaukasien, der Tiirkei oder dem Iran. Von einer Reihe
dieser Arten kennt man in Teilen ihres Verbreitungsgebietes sehr dhnliche
oder Schwesterarten, was darauf hinweist, daf sie dort schon ldnger heimisch
sind. Fast von der Hilfte jener Species kennt man eine Unterart im iberischen
Gebiet. Obwohl nicht in Italien nachgewiesen, wurden Nephrotoma analis
und croceiventris auf Grund ihrer Unterarten im iberischen Gebiet zu dieser
Gruppe und nicht zu Gruppe 2 (Tabelle 2) gezihlt. Gleiches gilt fur Tipula
(Yamatotipula) marginella auf Grund ihres Vorkommens auf Korsika. Die
Nephrotoma-Arten crocata, croceiventris, pratensis und scalaris gehdren aus-
nahmslos zur crocata-Gruppe (Oosterbroek, 1980). Von den ersten drei kennt
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man im iberischen Gebiet je ein Schwestertaxon, von scalaris existiert dort ei-
ne von der européischen isolierte Population. N. scalaris wird deshalb auch zu
dieser Gruppe gezidhlt und nicht zu Gruppe 4 (Tabelle 4). VerhiltnismaBig we-

niger Arten als in Gruppe 2 haben eurasische Verbreitung.

Tabelle 3

Nordafrika
Iberien
Nordiberien
Sardinien
Korsika
Italien
Norditalien
Nordbalkan
Balkan
England
Schweden

Ukraine
Tiirkei

Transkaukasien

Iran

Asien

Acutipula

Ctenophora
Sflaveolata . ... X X X[ x x| X

wn

guttata . ... ... X X X| X X M
Dendrotipula
flavolineata . . . X X x|[{x O} x|M
Lunatipula

helvola . ......
livida ........ sl
lunata. . ...... s s

sl s2
s2 s2

P ]
i

F I -

Moo

o

o

vernalis ......
Nephrotoma
analis . ....... S

»

crocata. . .. ... s s
croceiventris . . S
pratensis ... .. S

E T - -

quadrifaria . .

HXOH X e X e
I T T R
Eo T
b B T R
nn \vn \n »v» \nn 1

scalaris. ...... x) X
Platytipula
luteipennis. . . . Xx[x x x x|x O] x|x
Savtshenkia
obsoleta .. .... X X x| x x| x|M
Tanyptera
atrata . . ...... X X X| X X! X[|X
Tipula

subcunctans . . X X e xlIx x| xIx

Eo T B ] e

E T T A

s3

E T

d/s
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Tabelle 3 (Fortsetzung)
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2
[72}
(= o <
L & = &
% =l (= 2 g =
E 8|8 w Sl °|8| e 5
s § 2|8 2% g 2|2 S| &8|0|E B %
B 2 Tig ®» O V|V T|=lzls =2 & 5
2 5 =512 & 5 5|5 Xlewlasls 5 & 5.2
) B Ol & © S O| Q0 E| s|lo|lx = P A )
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Vestiplex
scripta . ... ... s X X X |X X |[x|x]|x X
Yamatotipula
lateralis . . .... sl sl x X X [x X X | x X/s2 s2 s2
marginella . . .. X e M
montium . .. .. sl sl x [s2 s2 s2 s2 M| x X

Die 12 Arten von Tabelle 4 haben eine dhnliche Verbreitung wie die von Ta-
belle 3, reichen aber im iberischen Gebiet weiter nach Siiden, und verhiltnis-
méaBig mehr Arten reichen bis in die Tiirkei und nach Transkaukasien sowie
nach Korsika und Sardinien. Wie bei den Arten von Tabelle 3 kennen wir auch
bei mehreren Arten von Tabelle 4 eigene Unterarten in Teilen ihres Verbrei-
tungsgebietes. Nur drei Arten dieser Gruppe sind eurasisch.

Die Unterschiede in der Verbreitung zwischen den Arten der Tabellen 2, 3
und 4 haben wahrscheinlich mehrere Ursachen. Einerseits sind unter diesen
Arten wohl solche mit groBerer und solche mit kleinerer Ausbreitungsge-
schwindigkeit, Arten, die sich leichter im mediterranen Gebiet, und Arten, die
sich leichter in den kiihleren Gebieten Nordeuropas ausbreiten, andererseits
sind unter ihnen Arten, die schon langer in Europa heimisch sind (z. B. Arten
mit rein europdischer Verbreitung und Arten mit Unterarten in Teilen ihres
Verbreitungsgebietes), neben Species, die wohl noch nicht so lange in Europa
sind (z. B. Arten mit eurasischer Verbreitung und zu ostasiatischen Verwandt-
schaftsgruppen geh6rend). Das Verbreitungsbild aller dieser Species ist aber in
groben Umrissen gleich: Balkanhalbinsel und Tiefebenen von Mittel- und
Westeuropa. Von dort nach Italien, nach dem iberischen Gebiet, nach Sid-
osten und nach Norden zeigen sie das Einwanderer-Modell (Darlington,
1964). Je weiter man in diese Gebiete kommt, desto mehr Arten fallen aus.
Dieses Einwanderer-Modell zeigt sich, ob nun Subspecies, Schwesterarten und
zu erwartende Arten miteinbezogen werden oder nicht. Wenn nur die mit x
angegebenen Arten beriicksichtigt werden, gibt es fiir die drei Tabellen zusam-
men:
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Tabelle 4
=
L
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s g5 5 g g
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Acutipula
Sfulvipennis . .. /X X |x x x Xx|[x x|x|[Mjx x s2 X
maxima . ..... X X X X|x xX|x|S|x x s s
Ctenophora
elegans. ...... N ° X
pectinicornis . . N X O S
ornata . ...... X X X X
Dictenidia
bimaculata ... N x X X X |xXx X|x|x|x X X
Lunatipula
Jfascipennis . .. s s M
peliostigma . . . X s s X X S X
Nephrotoma
cornicina . . ... X X |s X X X|X X |X|x|[x x X X
Pterelachisus
submarmorata N x X X X |x O|x|x|x
Tipula
oleracea . .. ... X X X |X X X x|x xixiS|[x x
Yamatotipula
caesia ... ..... N x X X |[X X X X X

a) Norditalien 51 Arten, Italien 26 Arten, Korsika 13 Arten, Sardinien

4 Arten;

b) Nordiberien 42 Arten, Mitteliberien 12 Arten, Siidiberien 6 Arten,
Nordafrika 1 Art; ;
¢) Ukraine 50 Arten, Rulland nordlich des Kaukasus 26 Arten, Transkau-

kasien 12 Arten, Iran 1 Art;

d) Siidschweden 52 Arten, Mittelschweden 35 Arten, Nordschweden 22

Arten.
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Diese Verbreitung weist darauf hin, daf3 die Arten von Modell 2 sich von
der Balkanhalbinsel und von Mittel- und Westeuropa nach Italien, Iberien,
Skandinavien und nach Siidosten ausgebreitet haben. Viele haben die Wiirm-
eiszeit wohl im Balkanrefugium verbracht und sich erst nacheiszeitlich iiber
Europa ausgebreitet. Es ist aber nicht unwahrscheinlich, da3 mehrere Arten,
vor allem solche mit heutiger Verbreitung bis in die Tundren von Nordschwe-
den, sich nicht nur im Balkanrefugium, sondern auch an geeigneten Stellen in
den europdischen Tundren und der Taiga erhalten haben, z. B. im Stiden von

Frankreich.

Von allen nicht disjunkten eurasischen Arten von Modell 2 kennt man
eigene Unterarten im iberischen Gebiet oder auf Korsika und Sardinien, oder
diese Species kommen unverdndert auch auf Korsika und Sardinien vor. Das
bedeutet wohl, dalB} sie schon vor der Wiirmeiszeit in Europa waren. Es gibt
drei Ausnahmen: Nigrotipula nigra, Nephrotoma scurra und Tipula (Yama-
totipula) pierrei. Fiir diese Arten ist damit nicht auszuschliefen, wenn auch
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unwahrscheinlich, daf} sie erst nacheiszeitlich aus Sibirien nach Europa ge-
kommen sind. Die rein europdischen Arten und die Arten mit disjunkter Ver-
breitung in Europa und Zentralasien waren sicher schon vor dem Wiirm-
Glazial in Europa heimisch.

Typ 3: europdische Tiefebenen und Nordeuropa (Tabelle 5)

Die 10 Arten dieser Gruppe kommen bis in den Norden von Schweden,
Finnland und/oder RuB3land vor. Fast alle sind in den Tiefebenen selten, nur
Tipula (Platytipula) melanoceros und Tipula (Savtshenkia) pagana sind dort
an geeigneten Stellen hdufiger. Die meisten sind auch in Nordeuropa selten.
Einige (Prionocera tjederi, Tipula (Pterelachisus) pauli und winthemi) sind im
Stidosten noch von der Tschechoslowakei bekannt, eine (Zipula (Platytipula)
melanoceros) im Stidwesten noch von den Pyrenden. Die anderen Arten rei-
chen nicht so weit nach Stiden. In den Tiefebenen finden sich diese Arten in
Hoch- und Tiefmooren oder in moorigen Wildern. Hinsichtlich ihrer Biologie
und der heutigen Verbreitung sind die Arten des Verbreitungstyps 3 wohl Re-
likte aus der Wiirmeiszeit, die sich an einigen oder mehreren geeigneten Stellen
in den europdischen Tiefebenen bis heute haben halten kénnen. Einige von ih-
nen zdhlt man wahrscheinlich besser zu den borealen und alpinen Arten.

Von den 84 Arten der europiischen Tiefebenen sind insgesamt 78 in den
Modellen 1, 2 oder 3 unterzubringen. Es bleiben 6 Arten mit abweichendem
Verbreitungsbild (Tabelle 6):

Tipula (Acutipula) vittata ist bekannt von Mittel- und Westeuropa, vom
iberischen Gebiet, wo sie siidlich bis in die zentralen Gebirge vorkommt, von
Italien und vom Westen der Balkanhalbinsel. Die Schwesterart fenuicornis ist
osteuropdisch und kommt nur im Osten von Mitteleuropa, auf der Balkan-
halbinsel und in der Ukraine vor. Im Westen der Balkanhalbinsel und im
Osten von Mitteleuropa kommen also beide Arten vor. Im Alpengebiet ist
vittata unbekannt, fenuicornis kennt man nur von einigen Stellen in den oster-
reichischen Alpen. Die heutige Verbreitung 148t vermuten, daB vittata sich
vom iberischen Gebiet nach West- und Mitteleuropa und vom italienischen
Gebiet bis in den Westen der Balkanhalbinsel ausgebreitet hat. Sie war damit
in der Wiirmeiszeit sowohl im iberischen als auch im italienischen Gebiet hei-
misch. Die osteuropdische tenuicornis lebte im Wiirm wohl auf der Balkan-
halbinsel und hat sich nacheiszeitlich nach Norden ausgebreitet, wo sie jetzt
bis Kurland vorkommit.

Von Nephrotoma appendiculata kommt die Unterart perfenua sowohl im
iberischen als auch im italienischen Gebiet vor, die Nominatunterart bewohnt
die Balkanhalbinsel und Mittel- und Westeuropa. Letztgenannte Subspecies
hat eine Verbreitung wie die Arten von Modell 2 (Tabelle 2), kommt aber auch
auf Sardinien vor, was darauf schlieBen 148t, daB sie auch einmal in Italien
heimisch war. Auf Korsika kommt die Unterart pertenua vor.
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Nephrotoma submaculosa hat eine dhnliche Verbreitung wie pertenua,
kommt aber auch in West- und Mitteleuropa bis in den Norden der Balkan-
halbinsel vor. Das Vorkommen auf Korsika und Sardinien 148t den Schluf3 zu,
daf sie schon im Wiirm in Italien heimisch war, das Vorkommen in NordafTi-
ka, daf} sie im Wiirm auch in Iberien lebte. Europa hat sie wahrscheinlich von
Iberien aus besiedelt; sie hat dort eine dhnliche Verbreitung wie die iberische
N. flavescens.

Nephrotoma flavipalpis hat eine dhnliche Verbreitung wie Tipula (Acuti-
pula) vittata, ist auch von einigen Orten an der adriatischen Kiiste der Balkan-
halbinsel bekannt und reicht in West- und Mitteleuropa im Osten fast nur bis
zum Rhein. Sie war im Wiirm wohl im iberischen und im italienischen Gebiet
heimisch und hat sich nacheiszeitlich vom iberischen Gebiet aus nordwirts in
Westeuropa, von Italien ostwirts bis in den Westen der Balkanhalbinsel aus-
gebreitet.

Von Nephrotoma guestfalica kennen wir, im Gegensatz zu den Arten von
Tabelle 4, eine eigene Unterart in Nordafrika (surcoufi Pierre), was darauf
hinweist, daf3 sie wahrscheinlich schon im Wiirm im iberischen Gebiet hei-
misch war. Sie kommt auch auf Korsika vor, und eine sehr dhnliche Unterart
bewohnt Sardinien (hartigiana Oosterbroek), was bedeuten kénnte, daf3 sie im
Wiirm auch schon in Italien heimisch war. Sie ist nur vom Westen der Balkan-
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halbinsel bekannt, reicht dort aber siidwirts bis Stidgriechenland und kommt
iiberdies noch an der Westkiiste der asiatischen Tiirkei vor. Die heutige Ver-
breitung 148t vermuten, dafl guestfalica im Wiirm in ganz Siideuropa heimisch
war und sich nacheiszeitlich von Iberien und von der Balkanhalbinsel nach
West- und Mitteleuropa ausgebreitet hat.

Von Tipula (Savtshenkia) rufina kennt man eine primitivere Unterart auf
Madeira (maderensis Lackschewitz), woraus hervorgeht, daB3 sie schon frith
im iberischen Gebiet heimisch war. Das Vorkommen auf Sardinien 146t ver-
muten, daf} sie vor der Wiirmeiszeit auch schon in Italien lebte. Das Vorkom-
men auf der Balkanhalbinsel, in der asiatischen Tiirkei, in Transkaukasien
und im Iran macht es wahrscheinlich, daf sie auch dort schon im Wiirm vor-
kam. Innerhalb der Untergattung Savishenkia steht rufina ziemlich isoliert,
und man kann deshalb annehmen, dal} sie wahrscheinlich schon ziemlich alt
ist. Vor dem Wiirm hatte sie wohl eine Verbreitung in ganz Siideuropa, wie es
auch fiir guestfalica wahrscheinlich ist. Nacheiszeitlich hat sie sich dann vom
iberischen Gebiet und von der Balkanhalbinsel nach West- und Mitteleuropa
ausgebreitet.

In groben Umrissen zeigen die Arten der europdischen Tiefebenen also in
Europa 5 Arealtypen:
1. iberische Halbinsel und hauptsiachlich Westeuropa (Tabelle 1: 9
Arten);
2. Balkanhalbinsel und Mittel- und Westeuropa (Tabelle 2, 3, 4 und
Nephrotoma appendiculata appendiculata: 60 Arten);

3. Mittel-, West- und Nordeuropa (Tabelle 5: 10 Arten);

4. Iberische und Apenninische Halbinsel und hauptsédchlich Westeuropa
(3 Arten: Tipula (Acutipula) vittata, Nephrotoma submaculosa und
Sflavipalpis);
5. Siideuropa und Mittel- und Westeuropa (2 Arten: Nephrotoma guest-
falica, Tipula (Savtshenkia) rufina).
Diese 5 Arealtypen sind in den Verbreitungskarten 1—35 bildlich dargestellt.

Refugien in der Wiirmeiszeit

Nach De Lattin (1967) ist die europdische Insektenwelt gréBtenteils entwe-
der von holomediterraner oder von sibirischer Herkunft. Die Insekten holo-
mediterraner Herkunft haben die Wiirmeiszeit in den drei siidlichen Refugien
(Iberien, Italien, Balkanhalbinsel) verbracht und sind nacheiszeitlich von dort
nach Mittel-, West- und Nordeuropa gekommen, einige nur ganz wenig weit,
bis Siidfrankreich und zum Norden der Balkanhalbinsel (stationdrer Typ), an-
dere bis weit nach Norden (expansiver Typ). Manche von ihnen haben sich
einseitig nach Nordwesten ausgebreitet, andere einseitig nach Nordosten. Alle
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kommen aber in allen drei siidlichen Refugien vor. Die Insekten sibirischer
Herkunft haben die Wiirmeiszeit irgendwo in Sibirien verbracht und sind
nacheiszeitlich von dort nach Europa gekommen, die mehr wirmeliebenden
finden sich jetzt hauptséchlich in den siidlicheren Teilen Europas, die anderen
in Mittel-, West- und Nordeuropa. Sie haben alle eine geschlossene eurasische
Verbreitung.

Karte 1: Arealtyp 1, Verbreitung von
Tipula (Lunatipula) cava Riedel.

Karte 2: Arealtyp 2, Verbreitung von
Tipula (Lunatipula) laetabilis Zetter-
stedt.

Karte 3: Arealtyp 3, Verbreitung von
Tipula (Platytipula) autumnalis Loew.

Karte 4: Arealtyp 4, Verbreitung von
Nephrotoma submaculosa Edwards.

Karte 5: Arealtyp 5, Verbreitung von
Tipula (Savishenkia) rufina Meigen.
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Unter den Tipuliden ist eine holomediterrane Verbreitung sehr selten. Von
den etwa 250 rein mediterranen Arten haben nur drei Lunatipula-Arten eine
derartige Verbreitung: bimacula Theowald, brunneinervis Pierre und engeli
Theowald. Sie haben alle ihre Verwandten im ostmediterranen Gebiet und
sind wahrscheinlich erst nacheiszeitlich im warmen Atlantikum (7500— 5000
v.h.) von der Balkanhalbinsel nach Iberien gekommen (Theowald & Ooster-
broek, 1981). Unter den Arten der europdischen Tiefebenen gibt es nur zwei
(N. guestfalica und T. (S.) rufina), die wahrscheinlich holomediterraner Her-
kunft sind. Auch Arten sibirischer Herkunft sind unter den Tipuliden der eu-
ropdischen Tiefebenen selten. Die meisten dieser Tipuliden sind rein europa-
isch, oder haben eine disjunkte Verbreitung in Europa und Zentralasien. Nur
15 der 84 Species haben eine mehr oder weniger deutlich geschlossene eurasi-
sche Verbreitung. Unter diesen sind 12, zu denen es entweder eine néchstver-
wandte Schwesterart in Iberien gibt, oder die auf Korsika und/oder Sardinien
vorkommt, oder von denen in den europdischen Tiefebenen Reliktpopulatio-
nen existieren (Prionocera-Arten), und die deshalb vermutlich schon im
Wiirm in Europa heimisch waren (Theowald & Oosterbroek, 1981, 1983). Es
bleiben nur drei Arten: Nigrotipula nigra, Nephrotoma scurra und Tipula
(Yamatotipula) pierrei, die vielleicht erst nacheiszeitlich von Sibirien nach Eu-
ropa gekommen sind.

Unter den Tipuliden von West- und Mitteleuropa ist deshalb holomediterra-
ne oder sibirische Herkunft eine Ausnahme. Insgesamt 6 % (5 der 84 Arten)
gehoren vielleicht zu dieser Gruppe, wiahrend De Lattin (1967) z. B. fiir die
mitteleuropédischen Tagfalter (Pfalz) auf mehr als 75 % kommit.

Italien hat wahrscheinlich als Refugium fiir die Tipuliden der europiischen
Tiefebenen gar keine Rolle gespielt. Es sind keine Arten bekannt, die nur in
Italien und in den européischen Tiefebenen vorkommen. Fast alle Arten mit
Verbreitung in Italien und den europiischen Tiefebenen kommen auch bis in
den Siiden der Balkanhalbinsel vor. Italien ist im Norden durch die Alpen fiir
Tipuliden wohl vollstindig vom iibrigen Europa abgeschirmt. Nur nach Osten
ist ein Austausch mit der ungarischen Tiefebene und mit der Balkanhalbinsel
moglich. Nur drei Arten mit Verbreitung in Italien und den européischen Tief-
ebenen sind nicht oder kaum von der Balkanhalbinsel bekannt. Sie kommen
aber auch in Iberien vor und sind ihrer heutigen Verbreitung nach zu schlieen
wohl von Iberien nach Europa gekommen (N. flavipalpis, submaculosa, T.
(A.) vittata).

Auch Iberien hat als Refugium fiir die Tipuliden der européischen Tiefebe-
nen nur eine unbedeutende Rolle gespielt. Insgesamt 12 der 84 Arten der euro-
paischen Tiefebenen (14 %) sind nacheiszeitlich von Iberien nach West- und
Mitteleuropa gekommen. Von den 57 Arten, die sicher schon vor der Wiirm-
eiszeit auf der Balkanhalbinsel heimisch waren, kennt man zu 11 je ein sehr
dhnliches Schwestertaxon in Iberien, sie waren also wohl vor dem Wiirm auch
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in Iberien heimisch. Nacheiszeitlich sind von diesen 57 Arten 42 bis in den
Norden von Iberien gekommen (Pyrenden und Kantabrisches Gebirge), von
diesen 42 sind 12 wenigstens bis in die zentralen Gebirge Iberiens verbreitet. Es
ist anzunehmen, daB3 auch vor dem Wiirm viele Arten der Balkanhalbinsel bis
in den Norden von Iberien gelangt sind, daB3 es aber auch damals wenigen (11)
gelungen ist, sich in Iberien weiter nach Stiden auszubreiten. Es ist auffallend,
daB keine dieser 11 Schwestertaxa von Arten der Balkanhalbinsel sich nacheis-
zeitlich nach West- und Mitteleuropa ausgebreitet hat. In allen Fallen kommt
dort nur das Taxon der Balkanhalbinsel vor. Von den 12 Arten, die wohl von
Iberien nach den europdischen Tiefebenen gekommen sind, kennt man kein
Schwestertaxon auf der Balkanhalbinsel. Ihre nichsten Verwandten sind ent-
weder schwer erkennbar (z. B. D. albipes, T. (T.) paludosa), iberisch (z. B. T.
(L.) cava), mediterran (z. B. 7. (S.) confusa), oder in den montanen und alpi-
nen Gebieten Europas heimisch (z. B. T. (S). signata, staegeri). Die unbedeu-
tende Rolle Iberiens als Refugium fiir die Tipuliden der europiischen Tiefebe-
nen ist wohl verstindlich, wenn man sich vor Augen hilt, daB es mit 115 Ar-
ten, von denen S5 erst nacheiszeitlich eingewandert sind (Theowald & Ooster-
broek, 1981), eine arme Tipulidenfauna hat im Vergleich zur Balkanhalbinsel
mit etwa 200 Arten, von denen die meisten schon vor der Wiirmeiszeit dort
heimisch waren.

Als Refugium fiir die Tipuliden der europiischen Tiefebenen war nur die
Balkanhalbinsel wichtig. Von den mittel- und westeuropdischen Arten sind
nicht weniger als 70 % nacheiszeitlich von der Balkanhalbinsel nach Mittel-
und Westeuropa gekommen.

Praeglaziale Herkunft

Die in den Tabellen verzeichneten 84 Tipuliden-Species der europiaischen
Tiefebenen gehoren zu 19 der 25 westpalaearktischen Gattungen und Unter-
gattungen und zu 59 Artengruppen. Von diesen 84 Arten haben 45 jeweils kei-
ne Verwandten in diesen Tiefebenen. 9 Gruppen sind mit je zwei verwandten .
Arten vertreten. Eine Gruppe mit drei verwandten Arten in den Tiefebenen ist
die Tipula (Pterelachisus) varipennis-Gruppe (pseudovariipennis, submarmo-
rata, varipennis). Gruppen mit vier verwandten Arten sind die Nephrotoma
dorsalis-Gruppe (dorsalis, lunulicornis, quadristriata, scurra), die Nephroto-
ma crocata-Gruppe (crocata, croceiventris, pratensis, scalaris) und die Cteno-
Dbhora pectinicornis-Gruppe (elegans, flaveolata, guttata, pectinicornis). Die
Tipula (Yamatotipula) lateralis-Gruppe (coerulescens, couckei, lateralis,
montium, pierrei, submontium) zihlt sechs Arten in den europiischen Tiefe-
benen.

Keine einzige der 59 Artengruppen, zu denen die 84 Arten gehéren, ist in ih-
rer Verbreitung auf die europiischen Tiefebenen beschrinkt. In jeder dieser
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Artengruppen finden sich auch ostpalaearktische, mediterrane, alpine, borea-
le und/oder sogar afrikanische Arten. In den meisten Artengruppen sind diese
Species sogar in der Mehrheit. Die Tipuliden der europdischen Tiefebenen
sind deshalb keine monophyletische Gruppe, sondern gehdren zu mehr als 59
Verwandtschaftsgruppen, also etwa der Haélfte der als monophyletisch er-
kannten Einheiten der palaearktischen Tipuliden. Es ist damit unméglich, ei-
ne phylogenetische Analyse fiir die Darstellung der historischen Entwicklung
der Tipulidenfauna der europdischen Tiefebenen heranzuziehen, ein Verfah-
ren, das beispielsweise von QOosterbroek (1980) auf die westpalaearktischen
Nephrotoma-Arten und von Theowald & Mannheims (1962) auf die boreo-
alpine Tipula (Vestiplex) excisa-Gruppe angewandt wurde und das sich auch
fiir viele Artengruppen und Untergattungen des mediterranen und des boreo-
alpinen Bereichs eignet.

Fast alle 59 Artengruppen, zu denen die Tipuliden der européischen Tief-
ebenen gehoren, sind palaearktisch, einige sind holarktisch, nur zwei kommen
auch im afrotropischen Gebiet vor: die Tipula (Savishenkia) pagana-Gruppe
und die Tipula (Tipula) paludosa-Gruppe. Die 19 Gattungen und Untergat-
tungen, zu denen sie gehoren, haben alle zumindest eurasische Verbreitung;
sind sie nur europdisch, dann sind sie nichstverwandt mit einer Gattung oder
Untergattung mit eurasischer Verbreitung.

Fiir Nephrotomna stellten Qosterbroek, Schuckard & Theowald (1976) und
Oosterbroek (1980) fest, daB diese Gattung sich im Friihtertidr in Ostasien dif-
ferenzierte und sich von dort mit den damals jungen sommergriinen Laubwal-
dern iiber die Erde ausbreitete. Die Weltverbreitung der Ctenophorinae
(Ctenophora, Dictenidia, Pselliophora, Tanyptera) ist der von Nephrotoma
sehr dhnlich (Boersma, 1977). Die Larven leben im Mulm von Laubbdumen,
und die Ctenophorinae sind damit obligat an Laubwilder gebunden. Auf-
grund von Ubereinstimmung in der Verbreitung mit Nephrotoma und auf-
grund ihrer Biologie ist anzunehmen, dal3 auch die Ctenophorinae sich im
Friihtertidr in Ostasien differenzierten und sich mit den sommergriinen Laub-
wildern uiber das holarktische Gebiet ausgebreitet haben. Alle Untergattun-
gen von Tipula kommen in Ostasien vor oder haben dort eine nachstverwand-
te Untergattung. Von dort strahlen sie mehr oder weniger weit in das nearkti-
sche, orientalische und/oder westpalaearktische Gebiet aus. Nur die Untergat-
tungen Eumicrotipula, Microtipula und Pectinotipula sind rein neotropisch.
Es gibt aber mehrere Hinweise dafiir, daf3 sie wahrscheinlich zu Unrecht als
Untergattungen von Tipula gefiihrt werden. Viele Tipula-Arten, vor allem der
dlteren Untergattungen, sind Waldbewohner und in den holarktischen som-
mergriinen Laubwéldern heimisch. Aufgrund der Verbreitung und des Bio-
tops ihrer Arten ist es wahrscheinlich, daf3 auch viele Untergattungen von 7i-
pula sich in Ostasien differenziert und von dort mit den sommergriinen Laub-
wildern ausgebreitet haben. In der zweiten Hilfte des Tertidrs, im Miozin,
wurden die artenreichen sommergriinen Laubwilder auch in Europa heimisch
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und mit ihnen wohl auch eine mehr oder weniger artenreiche Insekten-, in die-
sem Falle Tipulidenfauna.

Heute gibt es in der holarktischen Region drei Gebiete mit sommergriinen
Laubwildern: Europa, Ostasien und 6stliches Nordamerika. In den beiden
letztgenannten Gebieten hat sich der urspriingliche artenreiche spittertire
Wald ziemlich gut erhalten konnen. In Europa findet sich jedoch heute nur
noch ein artenarmer Rest dieses urspriinglichen Waldes (Walter, 1968; Van
der Hammen, Wijmstra & Zagwijn, 1971). ,,Diese Artenarmut ist eine Folge
der Eiszeiten im Pleistozédn. Ein Ausweichen nach Stiden wurde der Waldvege-
tation durch die Alpengletscher und das Mittelmeer erschwert. Die meisten
Laubholzarten des auch in Europa artenreichen pliozdnen Waldes starben aus
oder kamen in der Postglazialzeit nicht zuriick’> (Walter, 1968). Wahrschein-
lich ist Ahnliches mit der urspriinglichen Tipulidenfauna dieser Laubwilder
geschehen. Sicher ist, dafl im Vergleich zur mediterranen und zur alpinen und
borealen Tipulidenfauna die der europdischen Tiefebenen, also des Gebietes
der sommergriinen Laubwilder, sehr artenarm ist: nur 84 Arten gegeniiber et-
wa 250—300 mediterranen und 150—200 borealen und alpinen Arten. Die
obligat an Laubwald gebundenen Ctenophorinae zdhlen in Ostasien 42 Arten
gegeniiber nur 13 in Europa. Die gleichfalls hauptsiachlich an Wilder gebun-
dene Nephrotoma dorsalis-Gruppe zihlt in Europa nur 7 Taxa gegeniiber 26
in Ostasien und 20 in Nordamerika.

Seit dem Pliozdn waren Europa und Mittel- und Ostasien mehrmals fiir 1an-
gere Zeit voneinander isoliert durch das meist stark vergroBerte Kaspische
Meer und einen Eisstausee in Westsibirien zwischen Ural und Jenissei (Lind-
roth, 1960; De Lattin, 1967; Adams, 1981). Deshalb konnte die immer weiter
verarmende européische Laubwaldflora und -fauna vom Osten aus kaum oder
nicht bereichert werden. Dies war aber wohl die Voraussetzung fiir die Ent-
wicklung einer fast rein européischen Tipulidenfauna. Unter den Arten der
europdischen Tiefebenen sind heute 60 % rein europiisch und haben 22 % ei-
ne disjunkte Verbreitung in Europa und Mittel- und Ostasien. Nur 18 % ha-
ben eine mehr oder weniger deutlich geschlossene eurasische Verbreitung. Fiir
die mediterranen und die borealen und alpinen Arten gilt das noch mehr: un-
ter ihnen sind etwa 80 % der Arten rein européisch.

Im Pleistozdn entwickelten sich in Europa wohl die meisten Artengruppen,
die jetzt an mehr offenes Geldnde angepalit sind. Oosterbroek (1980) rechnet
hierzu die Nephrotoma flavescens-Gruppe mit etwa 13 westpalaearktischen
Arten, von ihnen 5 in den europiischen Tiefebenen, und die Nephrotoma
crocata-Gruppe, die dort 6 Arten zdhlt. Aus diesen Zeiten stammen auch si-
cher die einander nahverwandten Arten der Untergattung 7ipula, 3 davon in
den Tiefebenen, und die Arten der Tipula (Yamatotipula) lateralis-Gruppe
mit 6 Arten in West- und Mitteleuropa. Auch die an offenes Geldnde ange-
palBte mediterane Untergattung Lunatipula hat sich sicher erst im Pleistozin
in Europa in viele Arten differenziert.
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In den letzten 2 Millionen Jahren, im Pleistozédn, hat die Vegetation in
West- und Mitteleuropa sich 30 bis 40mal gedndert, von Laubwald in Nadel-
wald oder von Nadelwald in Tundra und umgekehrt, und der Laubwald hat
sich etwa 15mal bis weit nach dem Siiden zuriickziehen miissen (Van der Ham-
men, Wijmstra & Zagwijn, 1971). In diesen Zeiten haben sich von den Tipuli-
den der Laubwilder wohl nur die am meisten euryoken durchsetzen konnen.
Auch die Umwelt der mediterranen und der alpinen und borealen Tipuliden
hat sich immer wieder verdndert, wenn auch offensichtlich weniger als jene
der Tipuliden der europdischen Tiefebenen. Letztere mufiten auswandern und
fanden sich auf dem Hohepunkt der Kaltzeiten in einer gro3en Zahl ganz klei-
ner Einzelrefugien im Mittelmeergebiet (Van der Hammen, Wijmstra & Zag-
wijn, 1971; Frenzel, 1968). Fiir die mediterranen, alpinen und borealen Tipuli-
den wurde aber hauptsédchlich nur das Verbreitungsgebiet grofler oder kleiner.
Wahrscheinlich haben sich auch unter ihnen in diesen Zeiten einige mehr eury-
Oke Arten differenziert. Wir finden ndmlich unter den Tipuliden der européi-
schen Tiefebenen einige Lunatipula-Arten (z. B. cava, fascipennis, helvola,
peliostigma) mit Verwandten nur im mediterranen Gebiet und einige Pterela-
chisus-Arten (z. B. irrorata, pabulina, truncorum) mit Verwandten nur in den
borealen und alpinen Gebieten Europas.

Im Gegensatz zu den ziemlich einheitlichen mediterranen, borealen und al-
pinen Tipulidenfaunen mit verhiltnismiBig wenigen Gattungen, Untergattun-
gen und Artengruppen, jeweils aber mit vielen Arten, findet sich in den euro-
pédischen Tiefebenen eine sehr heterogene Tipulidenfauna mit vielen Gattun-
gen, Untergattungen und Artengruppen, die meist nur wenige Arten enthal-
ten. Sie ist wohl zusammengesetzt aus den Resten einer ehemals reichen Laub-
waldfauna (z. B. Ctenophorinae, Dendrotipula, Nephrotoma dorsalis- und
analis-Gruppe), ergidnzt mit jiingeren Arten des offenen Geldndes (z. B. Un-
tergattung 7Tipula, Yamatotipula lateralis-Gruppe, Nephrotoma crocata- und
flavescens-Gruppe), mit Resten einer Tundrafauna in den Moorgebieten
(Prionocera und andere Arten von Tabelle 6), mit einigen mehr eurydken
Lunatipula-Arten aus dem mediterranen Raum und einigen euryoken Pterela-
chisus-Arten aus den alpinen und borealen Gebieten.

Tabelle 7: Artenliste. (Die mit * gekennzeichneten Arten sind in den Tabellen 1—6
nicht aufgefiihrt, sie sind aber im Text erwé#hnt.)
Dolichopezinae
Dolichopeza (Dolichopeza) albipes (Strom, 1768)

Tipulinae

Prionocera pubescens Loew, 1844
. subserricornis (Zetterstedt, 1851)
tjederi Mannheims, 1952
turcica (Fabricius, 1787)
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Tipula (Platytipula) autumnalis Loew, 1864
luteipennis Meigen, 1830
melanoceros Schummel, 1833

(Schummelia) variicornis Schummel, 1833
yerburyi Edwards, 1924

(Savtshenkia) alpium Bergroth, 1888
confusa Van der Wulp, 1884
obsoleta Meigen, 1818
pagana Meigen, 1818
rufina maderensis Lackschewitz, 1936 *
rufina rufina Meigen, 1818
signata Staeger, 1840
staegeri Nielsen, 1922
subnodicornis Zetterstedt, 1837 *
subvafra Lackschewitz, 1936

(Yamatotipula) caesia Schummel, 1833
coerulescens Lackschewitz, 1923
couckei Tonnoir, 1921
lateralis Meigen, 1818
marginella Theowald, 1980
montium Egger, 1863
pierrei Tonnoir, 1921
pruinosa Wiedemann, 1817
quadrivittata Staeger, 1840 *
submontium Theowald & Oosterbroek, 1981

(Acutipula) fulvipennis De Geer, 1776
luna Westhoff, 1879
maxima Poda, 1761
tenuicornis Schummel, 1833 *
vittata Meigen, 1804

(Tipula) oleracea Linnaeus, 1758
paludosa Meigen, 1830
subcunctans Alexander, 1921

(Beringotipula) unca Wiedemann, 1817

(Pterelachisus) irrorata Macquart, 1826
pabulina Meigen, 1818
pauli Mannheims, 1964
pseudoirrorata Goetghebuer, 1921 *
pseudovariipennis Czizek, 1912
submarmorata Schummel, 1833
truncorum Meigen, 1830
varipennis Meigen, 1818
winthemi Lackschewitz, 1932

(Vestiplex) excisa Schummel, 1833 *
hortorum Linnaeus, 1758
nubeculosa Meigen, 1804
scripta Meigen, 1830

(Lunatipula) bimacula Theowald, 1980 *

brunneinervis Pierre, 1921 *
cava Riedel, 1913
engeli Theowald, 1957 *
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Jfascipennis Meigen, 1818
helvola Loew, 1873
laetabilis Zetterstedt, 1838
livida Van der Wulp, 1858
longidens Strobl, 1909 *
lunata Linnaeus, 1758
mellea Schummel, 1833 *
peliostigima Schummel, 1833
pustulata Pierre, 1920*
selene Meigen, 1830
selenitica Meigen, 1818*
vernalis Meigen, 1804

(Odonatisca) nodicornis Meigen, 1818
(Dendrotipula) flavolineata Meigen, 1804

Nigrotipula

nigra (Linnaeus, 1758)

Nephrotoma aculeata (Loew, 1871)

Ctenophorinae

analis (Schummel, 1833)

appendiculata appendiculata (Pierre, 1919)
appendiculata pertenua Qosterbroek, 1978 *
cornicina (Linnaeus, 1758)

crocata (Linnaeus, 1758)

croceiventris (Strobl, 1909)

dorsalis (Fabricius, 1781)

flavescens (Linnaeus, 1758)

flavipalpis (Meigen, 1830)

guestfalica guestfalica (Westhoff, 1880)
guestfalica hartigiana Oosterbroek, 1982 *
lamellata (Riedel, 1910) *

lunulicornis (Schummel, 1833)

pratensis (Linnaeus, 1758)

quadrifaria (Meigen, 1804)

quadristriata (Schummel, 1833)

scalaris (Meigen, 1818)

scurra (Meigen, 1818)

submaculosa Edwards, 1928

Dictenidia bimaculata (Linnaeus, 1761)

Ctenophora elegans Meigen, 1818

festiva Meigen, 1804
flaveolata (Fabricius, 1794)
guttata Meigen, 1818

ornata Meigen, 1818
pectinicornis (Linnaeus, 1758)

Tanyptera atrata (Linnaeus, 1758)
nigricornis (Meigen, 1818)

Bonn.
zool. Beitr.
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Zusammenfassung

Die Verbreitung der 84 Tipuliden-Arten, die in den europiischen Tiefebenen vor-
kommen, wird beschrieben und analysiert. Folgende Schliisse werden gezogen:

Europa wurde nach der letzten Eiszeit liberwiegend von der Balkanhalbinsel aus be-
siedelt (71 % der Arten), einige wenige Arten (14 %) wanderten von der Iberischen
Halbinsel zu, wiahrend einige andere (12 %) wihrend der Kaltzeiten offenbar die euro-
pdische Tundra und Taiga bewohnt hatten.

Die Tipulidenfauna der sommergriinen Laubwalder, die im Pliozin den grofiten Teil
der europdischen Tiefebenen bedeckten, erfuhr im Pleistozdn eine betrachtliche Verar-
mung ihres Artenbestandes. Andererseits wurde die Tieflandfauna ergédnzt durch Zu-
wanderung einiger euryoker Arten aus dem Mittelmeerraum und aus den Gebirgslagen
sowie durch die Entwicklung an offenes Geldnde angepaliter Artengruppen.

Summary

The distribution of the 84 Tipulidae occuring in the European lowlands is presented
and analyzed.

It is concluded that after the latest glacial period the majority of the species (71 %)
occupied Europe from the Balkan Peninsula. Only a few species (14 %) dispersed into
Europe from the Iberian Peninsula, whereas a few others (12 %) apparently inhabited
the European tundra and taiga during glaciation. Italy presumedly did not contribute
to the postglacial fauna of the European lowlands.

Furthermore it is concluded that the Tipulidae fauna of the deciduous forest, the
original vegetation of most of the European lowlands, was much richer in preglacial
times than at present, and that the European lowland fauna has been somewhat en-
riched by eurytopic mediterranean and mountainous species and by an ecological shift
from forest towards more open environments.
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